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PROCES WYMIANY ZEBOW U WYBRANYCH GRUP SSAKOW W UJECIU
EWOLUCYJNYM

WSTEP

Wymiana zebéw u zwierzat kregowych
jest waznym zjawiskiem zaréwno w ska-
li osobnika, zwiekszajacym jego dostosowa-
nie do srodowiska i co za tym idzie, szan-
se przezycia, jak i w szerszej perspektywie
ewolucyjnej, pokazujac trendy ewolucyjne w
obrebie catych grup.

Wymiana uzebienia jest powszechna
wsrod zwierzat. WiekszosS¢ zwierzat posiada-
jacych zeby wymienia je na nowe, stosujac
rozne strategie. Najczestszym typem wymia-
ny jest polifiodoncja. Polega ona na tym, ze
utracony zab jest zastepowany przez nowy,
wyrastajacy na jego miejscu. W taki sposoéb
wymienia zeby wiekszos¢ gadow, u ktoérych
wymieniane sa one w sposob przypadko-
wy: gdy jeden ulegnie zlamaniu lub wypad-
nie, na jego miejsce wyrasta nowy. U ryb
chrzestnoszkieletowych, w tym rekinéw, zna-
ne sa inne mechanizmy wymiany uzebienia,
tzn. spirale zebowe, pozwalajace na wymiane
calej serii zebow w miare ich zuzywania, po-
czawszy od najstarszych i najbardziej zuzy-
tych, znajdujacych sie na krancu spirali.

U gadéw wyrozniamy kilka typoéw osa-
dzenia zeboéw w szczekach. Najpierwotniejszy
jest typ akrodontyczny, polegajacy na tym,
ze zab umieszony jest na wierzchotku kra-
wedzi kostnej. Ten typ wystepuje rowniez u
ryb i plazow. Wiekszos¢ gadow cechuje jed-
nak typ pleurodontyczny, charakteryzujacy
sie przyrosnieciem do wewnetrznego obszaru
kos$ci (SzARsSkI 1978). Ostatni typ wystepuja-
cy tylko u krokodyli oraz u ssakéw to typ
tekodontyczny. Kazdy zab w tym przypad-
ku umieszczony jest w zebodole. Ssaki sa

pod wzgledem wymiany zebowej wyjatkowe,
gdyz tylko u nich widac¢ ksztaltujacg sie w
ciggu ewolucji tendencje do difiodoncji, czy-
li wytwarzania jedynie dwoch pokolen ze-
béw: mlecznych i stalych, wymienianych w
skoordynowany sposob w ciggu krotkiego
czasu zycia zwierzecia (zazwyczaj pomiedzy
ukonczeniem stadium oseska a dojrzaloscia
plciowa) (SzARSKI 1998).

TERMINOLOGIA

W niniejszej pracy bede postugiwal sie
ogblnie przyjetymi skrotami z terminolo-
gii anatomicznej, gdzie zeby szczeki (gorne)
beda oznaczane wielka litera: I, C, P, M, a
zeby zuchwy (dolne) malg litera: i, ¢, p, m.
I tak:

I/i — siekacz,

C/c — kiel,

P/p — zab przedtrzonowy,
M/m - zab trzonowy.

Cyfra przy kazdym zebie wskazuje na
polozenie w rzedzie zebowym, np. M1 to
pierwszy zab trzonowy goérny.

Zeby mleczne beda zapisywane skréotem
zaczynajacym sie od litery ,d” (od tac. deci-
duus, ang. deciduous, przemijajacy), np. dI1
— mleczny pierwszy siekacz gorny.

Zeby, ktore zostaja zastepowane przez
nowe wiele razy, czyli maja wiecej niz dwie
generacje, beda zapisywane skrotem zaczy-
najacym sie od litery ,r”, np. tM1. Wzor ze-
bowy podawany dla kazdej z omawianych
grup bedzie zatem wygladatl nastepujaco: Ix/
ix—Cx/cx-Px/px-Mx/mx, gdzie ,x” oznacza
liczbe zeboéw danego typu.

Slowa kluczowe: difiodoncja, ewolucja ssakéw, polifiodoncja, wymiana zebow
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Formowanie calych generacji zebowych
jest u ssakéw zjawiskiem wieloczynnikowym,
niewatpliwie czeSciowo zwigzanym z powsta-
niem zréznicowanego uzebienia (heterodon-
cja) w tej grupie i z determinacja wzrostu
czaszki u dorostych osobnikéw. Czaszka ga-
doéw rosnie przez cale zycie zwierzecia, stad
pojawia sie konieczno$é zastepowania mniej-
szych zebow mlodocianych proporcjonalnie
wiekszymi, bardziej dopasowanymi do roz-
miarow czaszki osobnika dorostego. U wiek-
szosci gadéw, oprocz niektérych dinozaurow
i zaawansowanych gadow ssakoksztaltnych
(KEMP 2005, WEISHAMPEL i wspoétaut. 2007),
brak jest zréznicowanego uzebienia; maja
one uzebienie homodontyczne, czyli takie, w
ktorym kazdy zab (przewaznie stozkowatego
ksztaltu) jest zblizony do innych ksztattem
i rozmiarami (LUO i wspoétaut. 2004, BEN-
TON 2015). Ssaki natomiast majg uzebienie
heterodontyczne, charakteryzujace sie zroz-
nicowaniem zebéw w rzedzie zebowym pod
wzgledem wielkosci, ksztattu i funkcji (KEMP
2005). W pelnym uzebieniu ssakéw wyroz-
niamy zatem: siekacze, kly, przedtrzonowce
i trzonowce. Siekacze, kly i przedtrzonowce
maja dwie generacje uzebienia, natomiast
trzonowce jako jedyne nie sa wymieniane
i sa czescig stalego uzebienia. Co istotne,
kazdy zab policzkowy wymieniany na nowy
zab jest uwazany za przedtrzonowiec, nawet
jezeli jego struktura jest trzonowcowa (LUO i
wspoétaut. 2004). Istotna jest definicja trzo-
nowcow ze wzgledu na to, ze uwzglednia
ona tylko gatunki wspoélczesne, natomiast
znane sa gatunki wymarle wymieniajace
tylne zeby zaklowe, ktére nie sa nazywane
przedtrzonowcami, tylko zebami trzonowco-
ksztattnymi.

Juz na przetomie triasu i jury (czyli oko-
o 200 miln lat temu) zaszly przeksztalce-
nia, ktére doprowadzily do powstania swo-
istej cechy, jaka jest difiodoncja u ssakow.
Przejscie od polifiodoncji do difiodoncji bylo
spowodowane w szczegolnosci tym, ze ssa-
ki w czasie swojej wczesnej ewolucji utracity
ceche, jaka jest niezdeterminowany wzrost
czaszki (i calego ciala). Badania paleontolo-
giczne dotyczace morganukodona i sinokono-
dona wykazaly, ze im wiekszy wzrost czaszki
u osobnika, tym wieksza, liczniejsza genera-
cja zebow. Sinoconodon charakteryzowatl sie
wiekszym zakresem rozmiaréw czaszki, co
korelowalo z wielokrotng wymiana uzebienia.
Z kolei Morganucodon mial dwie generacje
uzebienia i, jak wykazuja badania, zarazem
znacznie mniejszy zakres rozmiaru czaszki
(Luo i wspoétaut. 2004). Kolejna cecha, kto-
ra przyblizata ssaki do difiodoncji, byto po-
wstanie zroznicowania zebow. U pierwotnych

ssakéw (w szczegbdlnosci u sinokonodona)
istotne bylo zréznicowanie sie przedtrzonow-
cow i trzonowcow. Tylne trzonowce nadal
byly w tych grupach wymieniane na nowe
zeby. Zmiany, ktére dokonaly sie na przeto-
mie triasu i jury doprowadzily do caltkowi-
tej difiodoncji u morganukodona. Natomiast
niektore gatunki z wczesnej kredy posiadaty
cechy prymitywne, takie jak unikatowag jak
na ssaki, wymiane czeSci trzonowcoéw na
nowe. Kolejne wymarte grupy ssakow, po-
czawszy od rodzaju Sinoconodon, wykazuja
stopniowe zmiany procesu wymiany zebow,
ktore doprowadzily do difiodoncji, czyli typu
wymiany uzebienia obserwowanej u wiekszo-
Sci dzisiejszych ssakéw (dwie generacje ze-
boéw: mleczne i statle).

TYPY WYMIANY ZEBOW U SSAKOW
MEZOZOICZNYCH

Ssaki pojawily sie okoto 220 milionéw
lat temu w péznym triasie. Za najwczesniej-
szego przedstawiciela tej grupy uwazany jest
Sinoconodon rigneyi (CROMPTON i LUO 1993,
KEMP 2005). Historia ewolucyjna ssakow w
mezozoiku stanowi okoto 155 miln (z 185
mln) lat jego trwania, czyli ponad 80% tej
ery (KIELAN-JAWOROWSKA i wspoétaut. 2004).
Mozna wiec Smialo twierdzi¢, iz w triasie,
jurze i kredzie zaszly kluczowe etapy ewolu-
cji wymiany zebow u ssakéw. W ciggu mi-
lionéw lat, odkad ssaki zaczely ewoluowac,
pojawily sie stopniowo ro6znorodne wzory i
specjalizacje uzebienia, oraz schematy wy-
rzynania sie i wymiany zebow.

SINOKONODONTY (SINOCONODONTIDAE)

Sinokonodonty nalezaly do rodziny Sino-
conodontidae, zawierajacej tylko jeden ga-
tunek Sinoconodon rigneyi (Ryc. 1) o znacz-
nym zréznicowaniu morfologicznym. Zwierze-
ta te byly najprawdopodobniej drapiezne, Zy-
wiac sie owadami lub innymi bezkregowca-
mi, ewentualnie polowaly na inne kregowece;
zyly we wczesnej jurze (synemur), pomiedzy
202 a 195 milionéw lat temu. Szeroki za-
kres masy sinokonodona, od 13 g do 517 g,
wskazuje, ze roésl on przez wiekszos¢ zycia
(KIELAN-JAWOROWSKA i wspoétaut. 2004). Jego
czaszka powiekszala sie stale, co upodabnia-
o go do gadow, takze pod wzgledem sposo-
bu wymiany uzebienia. Proces wymiany uze-
bienia u sinokonodontéw charakteryzuje sie
mieszanina cech plezjomorficznych (a stad
nieinformatywnych dla odtwarzania filogene-
zy) i apomorficznych. Zeby przednie, sieka-
cze i kly byly wymieniane wiele razy, co jest
cecha gadzia, wystepujaca rowniez u przod-
kéw sinokonodontéw, gadoéw ssakoksztalt-
nych z grupy cynodontow. Cechami zawan-
sowanymi, ktére zblizaja sinokonodonty do
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Sinoconodon rigneyi
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Ryc.1. Wymiana goérnego uzebienia u Sinoconodon rigneyi. A. Osobnik mlodociany. B. Starszy osobnik

(Luo i wspétaut. 2004, zmieniona).

ssakow, jest zroznicowanie zebow zaklowych
na przedtrzonowe i trzonowe (LUO i wspo6l-
aut. 2004). Doroste osobniki mialy duza
diasteme miedzy trzecim trzonowcem a klem
(Luo i wspétaut. 2004 fig. 2A, B) (Ryc. 1).
Spowodowane bylo to przez stopniowa utra-
te zebow przedtrzonowych, ktore z mlecz-
nych zastepowane byly stalymi, wypadaja-
cymi nastepnie u starszych osobnikéw. Po-
dobnie tracone byly przednie zeby trzonowe
(M1-M2), co jeszcze przyczynialo sie do po-
wickszania diastemy. Tylne zeby trzonowe w
szczece (M3-MS) byly wymieniane tylko raz.
Funkcjonalne zeby trzonowe, wskutek po-
wstania diastemy, byly przesuniete ku tyto-
wi, co obserwuje sie réwniez u cynodontow,
takich jak Thrinaxodon czy Probainognathus.
Sekwencja wyrzynania sie zebow przedtrzo-
nowych 1 trzonowych byla przednio-tylna,
zaczynajac od P1 a konczac na M5 (ZHANG i
wspoélaut. 1998, LUO i wspoétaut. 2004).

MORGANUKODONTY (MORGANUCODONTA)

Morganucodon jest najbardziej znanym
rodzajem rodziny Morganucodontidae. Byl
to owadozerny ssak zyjacy w poznym tria-
sie (noryk), okoto 220-210 mln lat temu.
Wzér zebowy Morganucodon oehleri to: 14/
i4 — Cl/cl — P4/p5S — M3/m3-4 (KIELAN-JA-
WOROWSKA i wspoélaut. 2004). Morganucodon
mial o wiele mniejszy zakres masy ciala niz
sinokonodon, a szacowany ciezar wahal sie
pomiedzy 27 a 89 g, co wskazuje, ze takze
rozmiary czaszki tego zwierzecia nie miaty
duzej rozpietosci. W zwiazku z tym nie za-
chodzila koniecznos¢ wielokrotnej wymiany
zebow na nowe, proporcjonalnie wieksze w

stosunku do stale powiekszajacej sie czaszki
(Luo i wspoétaut. 2004).

Siekacze i kly mialy dwie generacje, co
jest cecha apomorficzna (nowa) w stosunku
do sinokonodontéw, ktore wykazywaly, jak
wspomniano, w obrebie kiléw i siekaczy po-
lifiodontyzm. Morganucodon mial jedno po-
kolenie stalych zebow przedtrzonowych, w
zwigzku z tym ten locus wymieniany byt
tylko raz. Trzonowce nie byly wymieniane i
stanowily czesc¢ stalego uzebienia. Sekwencja
wymiany zebow przedtrzonowych postepuje
w kierunku przednio-tylnym, podobnie jak u
sinokonodona (Luo i wspoétaut. 2004). Mor-
ganucodon jest jednym z pierwszych ssakéw,
u ktorych najprawdopodobniej wystepowala
catkowita difiodoncja.

EUTRYKONODONTY (EUTRICONODONTA)

Eutrykonodonty byly miesozernymi ssa-
kami o duzym zakresie rozmiaréw ciata, od
niewielkiego Jeholodens po takie rodzaje, jak
Gobiconodon czy Repenomamus, bedace jed-
nymi z najwiekszych ssakéw ery mezozoicz-
nej (Hu i wspotaut. 2005). Gobiconodon zyt
we wczesnej kredzie (walanzyn do albu) po-
miedzy 137 a 99 mln lat temu (KIELAN-JA-
WOROWSKA i wspélaut. 2004).

Gobiconodon ostromi mial w poloéwce zu-
chwy pojedynczy siekacz, jeden kiel i czte-
ry przedtrzonowce (Ryc. 2) (JENKINS i SCHAFF
1988), natomiast w szczece trzy siekacze,
kiet i dwa przedtrzonowce. LOPATIN i AVERI-
ANOV (2015) sugeruja, ze gobikonodon miat
taki sam wzor uzebienia w zuchwie jak i w
szczece, czyli trzy siekacze, kiet i dwa przed-
trzonowce. Zeby trzonowe u gobikonodontow
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Gobiconodon ostromi
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Ryc. 2. Wymiana uzebienia w prawej zuchwie Gobiconodon ostromi (LUO i wspétaut. 2004, zmieniona).

byly wymieniane, co jest niespotykane wsrod
dzisiejszych ssakow i jest charakterystycz-
ne dla catej tej grupy (KIELAN-JAWOROWSKA
i wspoétaut. 2004). Zeby trzonowe nowocze-
snych ssakéw nalezg do pokolenia zebéw
statlych i nie sg wymieniane na nowe. LUO i
wspolaut. (2004) zaznaczaja, ze zeby znajdu-
jace sie za klem, a podlegajace wymianie, sa
uznawane za przedtrzonowce, a nie za trzo-
nowce. Jednak silniej wyrazona molaryzacja
ostatnich pieciu zebow w rzedzie zebowym
gobikonodontéw sprawia, ze roznia sie one
od przedtrzonowcéw, wskazujgc tym samym,
ze zeby te byly raczej trzonowcami. G. ostro-
mi wymienial pierwsze trzy dolne trzonowce
(m1-m3); zeby te byly dwukrotnie wymie-
niane, co daje ostatecznie, lacznie z poko-
leniem zeboéw mlecznych, az trzy generacje.
Pozostale zeby trzonowe, m4 i mS5, byly
czeScig statego uzebienia, tak jak u wspol-
czesnych ssakow (Ryc. 2). U G. hoburensis
nastepowata tylko jednokrotna wymiana ze-

bowa trzonowcow ml-m4 na nowe, co daje
w sumie dwie generacje zebow trzonowych.
G. borissiaki cechowal sig, podobnie jak G.
ostromi, dwukrotna wymiana trzonowcow,
ale w porownaniu z tym ostatnim, najpierw
wymienial m1-m5, a drugiej wymianie podle-
galy juz tylko m1-m2. Ta cecha wielokrotne;j
wymiany trzonowcoéw mogla spowodowac,
ze gatunki z rodzaju Gobiconodon osiagnely
rozmiary duzo wieksze w poréwnaniu z in-
nymi mezozoicznymi ssakami, a co za tym
idzie, mogly zywi¢ sie wiekszymi ofiarami
(LOPATIN i AVERIANOV 2015). By¢ moze zeby
trzonowe gobikonodona zuzywaly sie, a zwie-
rzeta nie potrafily odnowi¢ ich powierzch-
ni tracej, tak jak to robia dzisiejsze gatun-
ki ssakoéw drapieznych w przypadku zebow
zwanych lamaczami (KIELAN-JAWOROWSKA i
wspoélaut. 2004). W zwiazku z tym, wymia-
na tych zebow w trakcie Zycia osobnika na
nowe byla niezbedna, aczkolwiek odrebna
adaptacja, pozwalajaca gobikonodontom za-
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chowac powierzchnie tnaca poprzez wymiane
»zuzytych” zebow. Jesli faktycznie tak bylo,
znaczyloby to, iz gobikonodonty mogly, tak
jak dzisiejsze ssaki drapiezne, kruszy¢ kosci
swoich ofiar i, cytujac KIELAN-JAWOROWSKA i
wspotaut. (2004: 232) ,dlatego mie¢ dostep
do skladnikow odzywczych, ktére byly nie-
dostepne dla innych ssakéw mezozoicznych”.
W rodzinie Gobiconodontidae wystepowaly
rowniez gatunki niewielkich rozmiaréw, jak
Spinolestes xenarthrosus, wazacy od 52 do
72 g, ktory roéwniez wymienial trzonowce
(MARTIN i wspoétaut. 2015). Zapewne réowniez
u spinolestesa wymiana trzonowcow byla
adaptacja ulatwiajaca odnowe powierzchni
tracej zebow.

W rzedzie Eutriconodonta obserwuje sie
znaczng roéznorodnos¢ pod wzgledem typow
wymiany uzebienia (KIELAN-JAWOROWSKA i
wspoélaut. 2004). Badania wskazuja, ze ro-
dzaj Acinacodus, bedacy przedstawicielem
amfidontidéw, jak i bazalny trechnoter, Kiy-
atherium, mogly mie¢ podobna jak gobikono-
donty wymiane trzonowcow (LOPATIN i AVE-
RIANOV 2015). Ponadto, Repenomamus, naj-
wiekszy przedstawiciel rodziny Gobiconodon-
tidae (czaszka miata ponad 10 cm dlugosci),
bedacy réwnoczesnie jednym z najwiekszych
ssakow ery mezozoicznej, cechowal sie po-
lifiodontyzmem siekaczy i kléw, co upodob-
nialo go zarowno do sinokonodona, jak i
cynodontéw (KIELAN-JAWOROWSKA i wspotaut.
2004).

HARAMIYIDY (HARAMIYIDA)

Haramiyida byly jedna z wczes$niejszych
grup ssakéw, znana juz w poznym triasie i
szeroko rozpowszechniona w jurze. Zwierzeta
te byly najprawdopodobniej roslinozerne lub
wszystkozerne (LUO i wspoétaut. 2015). Wiek-
szo$¢ z nich nie miato ktéw, ponadto cecho-
waly sie znaczna redukcja zebow. Ostatnie
badania MAO i wspétaut. (2019) znacznie
poszerzyly wiedze na temat wymiany uzebie-
nia w tej zagadkowej grupie ssakow, uwaza-
nej niekiedy za blisko spokrewniona z wielo-
guzkowcami (Multituberculata).

Jednym 2z przedstawicieli haramiyidow
jest Arboroharamiya jenkinsi, charakteryzuja-
ca sie wzorem uzebienia: I11/i1 — CO/cO - P
2/pl — M2/m?2. Dorosle zwierze odznaczalo
sie znaczna redukcja liczby siekaczy, majac
tylko jeden po kazdej stronie zuchwy i szcze-
ki. Gorny siekacz to staly zab drugiej pary
(I2), natomiast dolny siekacz to il, czyli sta-
ly siekacz pierwszej pary. Brak kiow u A.
jenkinsi jest rowniez charakterystyczny dla
wiekszosci haramiyidéow. Nastgpila u nich
réwniez redukcja przedtrzonowcéw. A. jenkin-
si nie miala w uzebieniu pierwszych dwéch
géornych przedtrzonowcéow (P1 i P2), ale mia-
ta P3 i P4. W zuchwie redukcja przedtrzo-

nowcow byla znaczna, poniewaz obecny byt
jedynie przedtrzonowiec p4. Arboroharamiya
miala nieliczne trzonowce zarowno w szczece,
jak i zuchwie, gdyz obecne byly tylko M1/
ml i M2/m2. Prawdopodobnie jako pierwszy
z przedtrzonowcow mogt wyrzynaé sie P4, a
nastepnie P3; wskazuje na to wigkszy sto-
pien starcia zeba P4 w stosunku do P3 w
badanym okazie, co sugeruje, iz P4 byl juz
wykorzystywany do zucia pokarmu jako w
peini funkcjonalny zab, podczas gdy P3 do-
piero sie wyrzynal (MAO i wspoétaut. 2019). Z
badan paleontologicznych wynika, ze A. jen-
kinsi wykazywata difiodoncje, czyli dwie gene-
racje siekaczy, przedtrzonowcow, a pojedyn-
cza generacje trzonowcow (MAO i wspdlaut.
2019), podobnie jak wspoélczesne ssaki.

WIELOGUZKOWCE (MULTITUBERCULATA)

Wieloguzkowce to jedna z najdluzej zy-
jacych grup ssakéw; w zapisie kopalnym
znane sg od jury do konca eocenu, czy-
li wystepowaly na Ziemi ponad 125 milio-
now lat. Wieloguzkowce byly najprawdopo-
dobniej roslinozerne lub wszystkozerne, a
ich zeby, jak nazwa wskazuje, cechowala
obecnosc¢ licznych drobnych guzkéw na po-
wierzchni zwarciowej. Ws§réd wieloguzkow-
cow wyroznia sie dwie podstawowe grupy
roznigce sie wzorem zebowym. Pierwsza
to Plagiaulacida, charakteryzujaca sie pie-
cioma goérnymi przedtrzonowcami. Druga
grupa, Cimolodonta, miata od jednego do
czterech przedtrzonowcow  (KIELAN-JAWOR-
OWSKA 1 wspoétaut. 2004). Wieloguzkowce
najprawdopodobniej wykazywatly difiodoncje.
Siekacze, kly i przedtrzonowce wystepowaly
w dwoch generacjach, natomiast trzonowce
byly czescia zebow stalych. Sugeruje sie,
iz rodzaj Kielanodonz linii Paulchoffatiida
wymieniatl przedtrzonowce w sekwencji tyl-
no-przedniej, jak u prymitywnych gadow
ssakoksztattnych, takich jak Thrinaxodon.
Natomiast wczesnopaleogeniski Taeniolabis
z Ameryki Poélnocnej wykazywal juz przed-
nio-tylna sekwencje wymiany. Kwestia dys-
kusyjna jest, czy przednio- tylna sekwencja
byla rozpowszechniona tylko u péinocno-
amerykanskich gatunkéw z paleogenu, czy
moze tez u pozostalych wieloguzkowcow, a
tylno-przednia sekwencja wymiany jest cha-
rakterystyczna tylko dla linii Paulchoffatiida
(Luo i wspoétaut. 2004).

Jednym 2z przedstawicieli grupy Cimo-
lodonta jest Catopsbaatar catopsaloides,
znany z poéoznej kredy (pozny kampan, ok.
75 mln lat temu). W odréznieniu od in-
nych wieloguzkowcowz podrzedu Cimolo-
donta mial on trzy przedtrzonowce, zamiast
czterech. (KIELAN-JAWOROWSKA 1 wspoétaut.
2004).
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W wymianie zebow u multituberkula-
tow jako pierwszy staly zab przedtrzonowy
w szczece wyrzynal sie P4, nastepnie P1 i
P3, a na koncu P2. W przypadku siekaczy
stalych najpierw wyrzynat sie 12 a nastepnie
I3.

METATHERIA I EUTHERIA

Eutery jest to grupa, do ktérej nalezg
dzisiejsze lozyskowce, natomiast druga gru-
pa sa metatery, obejmujace torbacze, a kil-
ka cech uzebienia laczy obie te grupy. Ich
zeby sa zréznicowane na cztery typy: sieka-
cze, kly, przedtrzonowce i trzonowce, przy
czym te ostatnie rosna jako czesSC stalego
uzebienia. Juz na wczesnym etapie ewolucji
tych grup, wymiana uzebienia byla ograni-
czona do dwoch generacji, czyli difiodoncji.
Jednak najwieksze zmiany, prowadzace do
monofiodontyzmu, widoczne sg u torbaczy.

PIERWOTNE I WSPOLCZESNE SSAKI NIZSZE
(METATHERIA)

Alphadon to prymitywny torbacz zyja-
cy w poznej kredzie Ameryki Pin. (CIFELLI i
wspotaut. 1996). W zuchwie dorostego al-
fadona znajdowaly sie trzy mleczne sieka-
cze (dil-di3), mleczny kiet i trzy przedtrzo-
nowce, z ktorych dwa pierwsze byly zebami
mlecznymi i nie byly wymieniane (dpl-dp2),
a trzeci to zab, ktéry u mlodych osobni-
koéw byt zastepowany stalym przedtrzonow-
cem. Alphadon mial cztery trzonowce, przy
czym jako ostatni z trzonowcow wyrzynatl sie
m4 (Ryc. 3) (Luo i wspotaut. 2004). Podob-
nie jak u wspoélczesnych torbaczy, wymie-
niany byl tylko trzeci przedtrzonowiec (oraz
spos6b wymiany zebéw, identyczne z cha-
rakterystycznymi dla dzisiejszych torbaczy),
co sugeruje, ze Alphadon mogt byc¢ bliskim
krewnym wspolczesnych torbaczy (CIFELLI i

Kutbeckia kulbecke

wspotaut. 1996). Co wiecej, u dzisiejszych
torbaczy taka wymiana uzebienia jest Sci-
sle zwigzana z wczesnym rozwojem, tzn.
faktem, ze mlode bardzo szybko i na dlu-
go przytwierdza sie do sutka matki (NOWAK
1991). Moze to wskazywac, iz juz Alphadon
mogt charakteryzowac sie typowym dla tor-
baczy sposobem rozrodu (CIFELLI i wspotaut.
1996). Wszyscy wspolczesni przedstawiciele
Metatheria naleza do kohorty torbaczy. Sa
one znacznie mniej liczne niz wspoélczesne
ssaki lozyskowe. Torbacze, w przeciwienstwie
do tozyskowcow, maja od siedmiu do oSmiu
zebow zaklowych, w zaleznosci od gatunku.
Wszystkie gatunki maja trzy przedtrzonowce
i od czterech do pieciu trzonowcow (NOWAK
1991). Cecha charakterystyczna wspolcze-
snych torbaczy jest wyrzynanie sie tylko
trzeciego zeba stalego P3, reszta zebow nie
jest wymieniana na zeby stale, natomiast
trzonowce pojawiajg sie jako czesS¢ stalego
uzebienia (CIFELLI i wspoétaut. 1996). Dydelf
wirginijski (Didelphis virginiana) jest jednym
z najwiekszych oposéw, zyjacym obecnie w
Ameryce Pélnocnej. Wazy od 2 do 5,5 kg.
Prowadzi nocny tryb zycia. Wzér uzebienia
dydelfa to: 15/i4 - Cl1/cl - P3/p3 - M4/
m4 (Nowak 1991). W zuchwie ma on cztery
mleczne siekacze, co odréznia go od kredo-
wego alfadona, ktéry mial w zuchwie tylko
trzy siekacze.

PRYMITYWNE EUTHERIA

Kulbeckia kulbecke to prymitywny ssak
lozyskowy, ktory w poéznej kredzie zytl na te-
renach dzisiejszego Uzbekistanu (AVERIANOV i
ARCHIBALD 2015). Mogla ona mie¢ trzy, czte-
ry lub nawet pie¢ gornych siekaczy i cztery
dolne (Ryc. 3) (WIBLE i wspoélaut. 2004). Po-
nadto, zwierze miatlo od czterech do pieciu
przedtrzonowcow. Pierwszy przedtrzonowiec
K. kulbecke byt zebem mlecznym i nigdy nie
ulegal wymianie na zab staly. Kiel, podob-

Alphadon

m3 m2 de

" m1 4 m1
p
;C dmp!zipj' p5 ’ r ;C dp1P2 'p p5 ’ r

wspotczesne euthery (lozyskowcee) posiadajg ogromng réznorodnosc
typéw wymiany uzebienia rézniace sie od tej wystepujacej u Kulbeckia

Ryc. 3. Poréwnanie uzebienia Kulbeckia i Alphadon.

m1  gp3 dp2
P dp1 o di2
di3 di1

<y =

mé

wspotczesne metathery (torbacze) posiadaja identyczng
wymiane uzebienia jak Alphadon
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nie jak drugi przedtrzonowiec, wyrzynal sie
w tym samym czasie. Jako ostatni w zu-
chwie wyrzynal sie przedtrzonowiec p5. Z
przedtrzonowcow tylko P2/p2, P4/p4, P5/p5
mialy dwie generacje zeboéw. U wiekszosci
okazow K. kulbecke obecne byly tylko czte-
ry przedtrzonowce, poniewaz mleczny zab
dP3/dp3 ulegal najczesciej wchionieciu i nie
wyrzynat sie. Natomiast jesli u mlodszych
osobnikow powstawata diastema miedzy P2/
p2 a P4/p4, i w tej przestrzeni wyrzynal sie
zab mleczny dP3/dp3, ktéry nigdy nie byt
wymieniany na staly trzeci przedtrzonowiec,
powodowalo to chwilowe zwiekszenie liczby
przedtrzonowcow do pieciu. Takie efemerycz-
ne pojawianie sie dP3/dp3 nie jest typowe
jedynie dla kulbekii, ale obserwuje sie je
rowniez u wielu innych prymitywnych eute-
row. Jeden z najprymitywniejszych euteréw,
jurajska Eomaia scansoria, miata zaréwno
dP3/dp3, jak i P3/p3 w uzebieniu. Inne ga-
tunki, jak Bobolestes zenge czy Maelestes
gobiensis, réwniez mialy dP3/dp3, ale juz
o zredukowanej wielkosci. Najprawdopodob-
niej utrata dP3/dp3 nastepowala niezalez-
nie w wielu liniach, a K. kulbecke, podobnie
jak Kennalestes gobiensis, sa przykladami
gatunkow, u ktorych zaznaczala sie pewna
zmienno$¢ osobnicza pod wzgledem tej ce-

chy (osobniki z dp3 i bez) (AVERIANOV i AR-
CHIBALD 2015). AVERIANOV i ARCHIBALD (2015)
wysuwaja hipoteze, iz wspolny przodek
wszystkich ssakow tozyskowych posiadat zab
mleczny dP3/dp3, zas utrata tego locus jest
synapomorfia tej grupy.

WSPOLCZESNE LOZYSKOWCE

Wszystkie wspoélczesne eutery naleza do
ssakow tozyskowych (Placentalia) (NOWAK
1991, KIELAN-JAWOROWSKA i wspoétaut. 2004,
KeEmp 2005). Jest to grupa, ktéra osiagnela
bardzo duzy sukces ewolucyjny, jej przed-
stawiciele zyja na wszystkich kontynentach
i zamieszkuja prawie wszystkie Srodowiska,
wlaczajac oceany, pustynie czy mrozne te-
reny podbiegunowe. Ssaki lozyskowe cechu-
je réwniez ogromna réznorodnosci form, od
niewielkich gryzoni czy nietoperzy, po olbrzy-
mie gatunki wodne, takie jak pletwal blekit-
ny, czy ladowe, jak np. slon afrykanski. Ta
duza zdolnos¢ przystosowawcza wspolcze-
snych ssakéw ma odzwierciedlenie w roz-
norodnych wzorach zebowych i schematach
wymiany uzebienia.

Wsrod wspélczesnych lozyskowcow wy-
rozniamy cztery zasadnicze klady: Afrotheria,

Potamogale velox

dwie generacje zebow

p4 m1

jedna generacja zebdéw

m3

PECVY TN

difiodontyzm

Afrotheria

poIifiodontyzm/

Trichechus manatus
wypada

Y\
 FIIRR R

kierunek przesuwania sig¢ zebow

\\polifiodontyzm

Loxodonta africana

wypada

A

23-26 lat

Ryc. 4. Poréwnanie réoznych typow uzebienia w grupie afrotheria (SzARSKI 1978, RODRIGUES i wspotaut.

2011, BROCKLEHURST i wspétaut. 2016)
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Xenarthra, Laurasiatheria i
res.

Afrotheria to grupa ssakow obejmuja-
ca bardzo réznorodne gatunki zwierzat wy-
stepujacych na kontynencie afrykanskim i
polaczone pokrewienstwami genetycznymi.
Cecha charakterystyczna afroteréw jest wy-
miana zeboéw mlecznych na stale pozniej niz
u innych ssakéw. U dorostych afrotheréow,
takich jak syreny czy slonie, wyrzynanie
sie zeboéw stalych jest dos¢ powszechne po
osiagnieciu dojrzalosci plciowej, natomiast u
malych afroterow, w tym u tenreka, nie jest
to do konca jasne (ASHER i LEHMANN 2008).
Z badan ASHERA i LEHMANNA (2008) wynika,
ze rowniez male afrotery wymienialy zeby
mleczne na stale poézniej, niz inne ssaki
nienalezace do grupy Afrotheria. Jednym z
przedstawicieli afrotherow jest manat (Triche-
chus manatus) nalezacy do rzedu syrenowa-
tych, ktéory ma w znacznym stopniu zredu-
kowane uzebienie. Dorosle manaty nie maja
siekaczy i kléw, natomiast az do dziesieciu
zebow zaklowych (NOwAK 1991). Ta znacz-
na liczba trzonowcéw wyrzyna sie stopniowo
przez cale zycie manatow (Ryc. 4) (ASHER i
LEHMANN 2008), co moze mie¢ zwigzek z po-
bieraniem pozywienia z dna morskiego, ra-
zem z piaskiem (NOWAK 1991), co powoduje
szybkie Scieranie sie zebow. Podobnie wie-
lokrotna wymiana zebow wystepuje u slo-
nia afrykanskiego (Loxodonta) (Ryc. 4), gdzie
przednie trzonowce po pewnym czasie wypa-
daja, a w tylnej czesci zuchwy wyrzynaja sie
nowe zeby (SZARSKI 1978).

Xenarthra to rzad obejmujacy wspoblcze-
$nie 30 gatunkéw zwierzat reprezentujacych
grupy takie jak: pancerniki, leniwce i mrow-
kojady. Przedstawiciele tego rzedu nie maja
siekaczy i klow, ktore ulegly catkowitej re-
dukcji. Z drugiej strony, niektére pancerni-
ki maja tak liczne zeby policzkowe, ze zali-
cza sie je do zwierzat o najwiekszej liczbie
zebow wsrod ssakéw. Mrowkojady, jak np.
mrowkojad wielki (Myrmecophaga tridactyla),
sa bezzebnymi przedstawicielami szczerba-
kow. Zywia sie mrowkami i termitami, ktére
chwytaja za pomoca dlugiego, lepkiego jezy-
ka (NowaAk 1991). Najprawdopodobniej dieta
mrowkojadéw sprawita, ze w trakcie ewolucji
utracity wszystkie zeby.

Laurasiatheria jest to klad obejmujacy
miedzy innymi Eulipotyphla obejmujacy: je-
zowate (Erinaceidae), ryjowkowate (Sorici-
dae), almikowate (Soelnodontidae) i kretowa-
te (Talpidae). Ponadto do tego kladu naleza
Cetartiodactyla, do ktorych zaliczamy m.in.
walenie (Cetacea) i przezuwacze (Ruminan-
tia). W sklad Laurasiatheria wchodza réow-
niez nietoperze (Chiroptera), nieparzystoko-
pytne (Perissodactyla), tuskowce (Pholidota) i
drapiezne (Carnivora). U ryjowek zeby mlecz-

Euarchontogli-

ne tracone sg przed urodzeniem, stad majg
one tylko jeden zestaw, zeby state (mono-
fiodontyzm). Fiszbinowce (Mysticeti), naleza-
ce do waleni, nie maja zebéw, zamiast nich
sa fiszbiny, ktére stluza im do pobierania
pokarmu. Zebowce (Odontoceti) maja duza
liczbe identycznych zebow, a wiec wystepu-
je u nich homodontyzm. Z kolei huskowce
(Pholidota) w ogodle nie maja zebow, podob-
nie jak mréwkojady (SzARSKI 1978). Do rze-
du drapieznych (Carnivora) nalezy siedem
rodzin, w tym: kotowate, psowate i niedz-
wiedziowate. Obecnie zyje ok. 240 gatun-
kow drapieznych. Z badan wynika, ze rzad
drapieznych powstal niezaleznie od owado-
zernych i ze pierwsze drapiezne pojawily sie
w poéznym paleocenie (NOWAK 1991, KEMP
2005, BENTON 2015). Jedng z waznych cech
charakterystycznych dla ssakow drapieznych
sa tamacze, czyli przeksztalcone P4 i ml,
dziatlajagce w zwarciu jak nozyce.

Do grupy Euarchontoglires naleza m.in.
gryzonie, zajeczaki, wiewioreczniki i naczelne.
Gryzonie to najliczniejszy rzad, gléwnie nie-
wielkich ssakéw, wspolczesnie skupionych w
ok. 30 rodzinach. Siekacze gryzoni naleza do
pokolenia zebow mlecznych (formalnie drugiej
pary, dI2/di2) (Ryc. 5), ktére rosng przez cate
zycie i nigdy nie sa wymieniane. U niektérych
gatunkéw gryzoni trzonowce réwniez moga
rosnaC przez cale zycie zwierzecia. Gryzonie,
z wiekszosci rodzin, posiadaja tylko jeden
przedtrzonowiec (czwarty, dP4/dp4) i tylko
ten wymieniaja. Jedna z najliczniejszych ro-
dzin gryzoni sa myszowate (Muridae) (NOWAK
1991), ktérych wzér zebowy to: 11/i1 — CO/
cO - PO/p0 — M3/m3. Myszowate sa catko-
wicie pozbawione przedtrzonowcow, w zwiaz-
ku z tym nie ma u nich wymiany uzebienia.
Trzonowce rosng jako zeby stale. To oznacza,
ze u gryzoni z rodziny myszowatych doszto
do catkowitego monofiodontyzmu, czyli wy-
stepowania wylacznie jednej generacji zebow
w szczece i zuchwie. Ciekawym przypadkiem
wsrod gryzoni jest kretoszczurek srebrzysty,
Heliophobius argenteocinereus. Gatunek ten,
przez to, ze spozywa pokarm razem z gleba,
ma duze zuzycie zebow policzkowych. Sukce-
sywnie wyrzynajace sie zeby w tylnej czesci
szczeki stopniowo przesuwaja sie ku przodo-
wi, wymieniajac bardziej zuzyte zeby przednie
(RODRIGUES i wspoétaut. 2011). Kolejnym rze-
dem ssakéw nalezacym do grupy Euarchon-
toglires sa zajeczaki (Lagomorpha). Rzad ten
jest blisko spokrewniony z rzedem gryzoni
i obejmuje ok. 80 gatunkow (NOwAK 1991,
WILSON i wspotaut. 2016). Jedna z waznych
cech jaka odréznia zajeczaki od gryzoni, jest
ich wzor zebowy. Ogélna formuta zebowa dla
rodziny zajacowatych (Leporidae) to: 12/i1 -
C0/cO0 — P3/p2- M3/m3. W poréwnaniu z
rodzina myszowatych, juz na poczatku moz-
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Otolemur garnetti (naczelne)
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Ryc. 5. Poréwnanie réznych typéw uzebienia w grupie Euarchontoglires (wg materiatu z IP PAN, NOWAK

1991).

na zauwazy¢ roznice w liczbie siekaczy. Za-
jacowate maja dwa gorne siekacze i pojedyn-
czy dolny, natomiast u gryzoni wystepuje po
jednym g6érnym i dolnym siekaczu (REKOVETS
1985). W obu grupach ssakéw brak kiow.
Jedna z najwiekszych réznic w stosunku do
gryzoni jest liczba zebéw przedtrzonowych.
Jak wspomniano, rodzina myszowatych, nie
ma zebow przedtrzonowych, natomiast inne
rodziny, jak wiewiorkowate (Sciuridae), moga
mie¢ od dwoéch goérnych do jednego przed-
trzonowca dolnego. Z kolei zajeczaki maja
trzy przedtrzonowce w szczece (Ryc 5), a
dwa w zuchwie. Zajeczaki maja taka samag
liczbe zeboéw trzonowych jak u gryzoni, po
trzy z kazdej strony w szczece i w zuchwie.
Ostatni rzad z grupy Euarchontoglires oma-
wiany w niniejszej pracy to rzad naczelnych
(Primates). Gatunkéw naczelnych jest ponad
300 (NowAk 1991). Jednym z przedstawicie-
li naczelnych jest Otolemur garnetti ktory
posiada wszystkie cztery typy zebéw, co wy-
roznia go od zajeczakoéw czy gryzoni (Ryc. 5).
Do tego rzedu nalezy réwniez czlowiek (Homo
sapiens), jeden z najbardziej rozpowszechnio-
nych gatunkow ssakow na Ziemi.

PODSUMOWANIE

Ewolucja uzebienia u ssakoéw, przez 220
milionéw lat przebiegala w kilku etapach,
z ktéorych najbardziej charakterystyczny,

czyli difiodoncja, pojawil sie niemal na sa-
mym poczatku. U Morganucodon wystapity
po raz pierwszy dwie generacje zebow, kto-
re daly podwaliny do nastepnych krokow w
ewolucji. Jednak w rodzinie Gobiconodonti-
dae u najwczesniejszych przedstawicieli wy-
miana pierwszych zebéw trzonowych byla
powszechna, natomiast z biegiem ewolu-
cji, ssaki te utracily te prymitywna ceche
na rzecz jednej stalej generacji trzonowcow.
Niewatpliwie drugim krokiem ku tylko dwém
generacjom uzebienia bylo zréznicowanie sie
zebow na siekacze, kly, przedtrzonowce i
trzonowce, ktore zaczely spelnia¢ konkretna
funkcje, co mialo miejsce w przypadku Sino-
conodon i wspomnianym juz Morganucodon.
Odrebnym trendem, obserwowanym wsrod
wspolczesnych grup ssakéw (wlaczajac czlo-
wieka), jest postepujaca redukcja uzebienia,
szczegblnie w grupie zebéw trzonowych. Nie
obserwuje si¢ natomiast trendow zwicksza-
nia liczby zebow. Mimo tego, takze obecnie
wystepuja ssaki posiadajace (zapewne wtor-
na) polifiodoncje lub opdzniona wymiane
zebowa, czesto zachodzaca przez cate zycie
zwierzecia, jak w przypadku stonia afrykan-
skiego 1 manata. Monofiodoncje, cechuja-
ca np. ryjowki czy myszy, mozna traktowac
jako krancowy przyklad przyspieszonej wy-
miany zebow.

Zmiany jakie zachodzily przez miliony lat
ewolucji staly sie podwalinami dla szerokiej
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gamy morfologicznej zebow oraz ogromne;j
roznorodnosci sekwencji wymiany uzebienia,
ktora mozemy obserwowac zaréwno u dzi-
siejszych, jak i u wymarlych ssakéw. Ostat-
nie lata badan nad ewolucja ssakéw przyno-
sza pelniejsza wiedze na temat tego dltugiego
procesu i pomagaja lepiej zrozumiec¢ droge,
jaka przeszly ssaki przez ponad 220 milio-
now lat swej historii.

PODZIEKOWANIA

Pragne wyrazi¢ moja wdzieczno§¢ Pani dr
hab. Lucji Fostowicz-Frelik z Instytutu Pale-
obiologii PAN im. Romana Kozlowskiego za
merytoryczna pomoc oraz wskazowki przy-
datne podczas pisania tej pracy.

Streszczenie

Wymiana uzebienia u ssakéw to jeden z najwaz-
niejszych proceséw ewolucyjnych w tej grupie kregow-
cow. Pierwsze ssaki wykazywaly duzo cech pierwotnych,
odziedziczonych po gadzich przodkach. Juz na bardzo
wczesnym etapie zeby zréznicowaly sie na siekacze, kly,
przedtrzonowce i trzonowce, pojawitla sie tez tendencja
do redukcji liczby zebow. Przelomowe znaczenie mialo
powstanie difiodoncji, czyli wystepowania dwoch pokolen
zebow, mlecznych i statych, co jest charakterystyczna
cecha ssakéw, w odréznieniu od polifiodontycznych ga-
dow. Ewolucja wymiany uzebienia szta w kierunku coraz
mniejszej liczby wymienianych zebow. Celem niniejszego
artykulu jest przyblizenie Czytelnikom gléwnych etapow
zapoczatkowanego przed ponad 200 mlin lat procesu,
ktéry doprowadzil do znacznego zréznicowania zaréwno
wzoréw uzebienia, jak i typow wymiany zebow, co obser-
wujemy u wspotczesnych ssakow.
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THE PROCESS OF DENTAL REPLACEMENT IN SELECTED GROUPS OF MAMMALS IN AN EVOLUTIONARY
APPROACH

Summary

Dental replacement in mammals is one of the most important evolutionary processes in these vertebrates. First
mammals had many primitive features inherited from the reptilian ancestors. Already at a very early stage the teeth
diversified into the incisors, canines, premolars, and molars. A tendency to reduce the tooth count also appeared.
The groundbreaking innovation was the emergence of diphyodont replacement pattern (two generations of dentition,
deciduous and permanent), which is a characteristic feature of mammals, in contrast to the polyphyodont reptiles.
The evolution of dental exchange went towards the decreasing number of teeth being replaced. This paper aims at
providing readers with information on main stages of the process initiated over 200 million years ago, which re-
sulted in a notable diversification of both the dentition patterns and dental replacement types, observed in living
mammals.
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